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Observações de fêmeas de Heliconius erato phyllis sendo intensamente cortejadas alguns 
dias após a cópula contradizem a proposta de repulsividade esperada pela presença de um 
antiafrodisíaco transferido pelos machos; além disso, dados sobre a corte das borboletas 
Heliconius são quase ausentes na literatura. Neste trabalho se objetivou descrever o 
comportamento de corte de H erato phyllis e compará-lo quali-quantitativamente em 
relação a fêmeas virgens e acasaladas. As diferenças encontradas indicam que a seqüência 
da corte perante fêmeas acasaladas é bloqueada na transição que levaria ao comportamento 
imediatamente anterior à cópula. Sugerimos que a atratividade das fêmeas seja mediada 
por dois sinais químicos antagônicos: o antiafrodisíaco depositado durante a cópula e um 
feromônio de atração importante na fase de pupa, presente apenas em fêmeas jovens. 
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INTRODUÇÃO 
A corte pode ser definida como a parte da seqüência de acasalamento (geralmente, 
mas não exclusivamente, antes da cópula) em que macho e iemea estão ao alcance um do 
outro em pelo menos um sentido e respondendo um ao outro, pelo menos um deles 
sexualmente e positivamente (Alexander et al. 1997). Inicialmente a etologia considerava 
quatro funções para o comportamento de corte: sincronizar as atividades de macho e iemea 
para a reprodução, facilitar a orientação espacial entre os indivíduos, suprimir respostas 
não-sexuais do parceiro e impedir pareamentos heteroespecíficos (Tinbergen 1954). O 
surgimento de uma abordagem que rebatia propostas de seleção atuando no nível de grupos 
ou espécies e retomava a ênfase darwiniana na seleção no nível de indivíduos durante a 
década de 1960 mudou estes conceitos, tendo seu maior impacto justamente no estudo do 
comportamento sexual (Alcock e Gwynne 1991). Até então a idéia de escolha de um sexo 
pelo outro aparecia dentre as funções da corte apenas na importância de se escolher 
parceiros da mesma espécie, garantindo assim o isolamento reprodutivo. Atualmente, com 
uma ênfase maior na seleção sexual, são consideradas outras duas funções principais para a 
corte além do reconhecimento específico: competir com indivíduos do mesmo sexo 
(geralmente machos) por oportunidades de acasalamento, o que pode gerar seleção intra-
sexual, e avaliar características do parceiro que indiquem sua qualidade (geralmente dos 
machos pelas remeas), permitindo a seleção sexual epigâmica ou seleção inter-sexual 
(Krebs e Davies 1990). Além da sua importância evidente para estudos de evolução que 
tentem explicar o valor adaptativo de um fenótipo em particular (pela seleção sexual) ou 
que investiguem processos de especiação e manutenção da diversidade (por isolamento 
reprodutivo), descrever a corte ou qualquer outra categoria de comportamento complexo na 
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forma de unidades discretas é essencial para a biologia comparada, a -qual pode contribuir 
para a filogenia de um grupo taxonômico ou, no mínimo, para se compreender a história 
evolutiva dos próprios padrões comportamentais em questão. 
As borboletas neotropicais do gênero Heliconius (Lepidoptera, Nymphalidae) têm 
sido utilizadas com grande sucesso como um modelo de estudo para a biologia evolutiva 
(Brower 1997 e Joron et a/. 2006), principalmente no que diz respeito a mecanismos de 
isolamento reprodutivo e especiação (Me Millan et a/. 1997, Jiggins et al. 2001, Jiggins et 
al. 2004 e Mavárez et al. 2006). Dentro deste tema, um trabalho recente demonstrou a 
existência de atração sexual interespecífica no par mimético H erato e H melpomene 
decorrente da convergência no padrão de coloração das asas (Estrada e Jiggins 2008). Os 
autores sugerem que H erato, mais eficiente em discriminar heteroespecíficos do que H 
melpomene, deve possuir vias adicionais de reconhecimento que reduzem este custo 
associado à evolução do mimetismo e asseguram o isolamento reprodutivo. H besclrei, 
pertencente ao mesmo complexo mimético, também parece ser atraída por H erato phyllis, 
iniciando perseguições em vôo com esta, mas não por H me/pomene melpomene que, 
diferentemente das duas anteriores, não possui uma faixa amarela nas asas posteriores -
provavelmente um componente visual importante para o disparo do cortejo em H besclrei 
(Emsley 1970). 
A comunicação sexual em borboletas constitui um cenário complexo, podendo 
envolver o uso de múltiplos sinais em diferentes fases do reconhecimento e da escolha de 
parceiros (Sweeney et a/. 2003, Constanzo e Monteiro 2007 e Friberg et a/. 2008). Uma vez 
que a atração inicial se dá predominantemente por canais visuais (Scott 1973 e Silberglied 
1984), se sugere que espécies envolvidas em complexos miméticos dependam mais 
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fortemente de sinais químicos para o reconhecimento específico (Vane-Wright e Boppré 
1993). A informação contida nos sinais visuais, contudo, pode ser alterada ou controlada 
pela execução de diferentes exibições comportamentais e, de fato, espécies simpátricas com 
padrões de coloração mais similares parecem ter justamente os rituais de corte mais 
divergentes e conspícuos (Rutowski 1984). 
No Estado do Rio Grande do Sul (Brasil), uma das espécies de Heliconius mais 
estudadas é H erato phyllis, principalmente em relação a aspectos genéticos e ecológicos 
(Périco e Araújo 1991, Silva e Araújo 1994, Rodrigues e Moreira 2002 e 2004, Kerpel e 
Moreira 2005 e Ferreira e Araújo 2006). Esta espécie possui duas alternativas de 
acasalamento. No cruzamento pupal, característica que teria se originado uma única vez 
dentro do gênero (Brower 1997 e Beltrán et a/. 2007), os machos procuram pupas de 
fêmeas em meio à vegetação e passam a inspecioná-las diariamente, cada vez com mais 
freqüência. No dia da eclosão os machos pousam sobre a pupa e competem pelo acesso à 
fêmea, com a qual um deles copula antes mesmo de ela distender completamente as asas. 
Em H hewitsoni a estratégia é ainda mais extrema, já que os machos perfuram a pupa da 
fêmea com o abdômen e a cópula ocorre antes da fêmea eclodir (Deinert et a/. 1994 e 
2003). Deste modo, há um grande potencial para seleção intra-sexual gerada pela 
competição direta entre os machos e reforçada pelo fato de que as fêmeas copulam uma 
única vez na vida. A segunda alternativa corresponde aos casos em que não ocorre 
cruzamento pupal e a fêmea é cortejada ativamente por um macho antes da cópula . 
Diferentemente do cruzamento pupal, no cruzamento precedido por corte a fêmea deve ter 
um papel mais importante na escolha, podendo resultar em seleção sexual epigâmica. No 
gênero Heliconius, contudo, a descrição do comportamento de corte está limitada a um 
único trabalho com a subespécie H erato hydara (Crane 1955) e, mesmo dentro da tribo 
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Heliconiini, existem apenas dois estudos com enfoque etológico sobre- os rituais de corte 
(Rutowski e Schaefer 1984 e Mega 2008). 
A despeito da escassez de dados descritivos, outros aspectos do comportamento 
sexual das borboletas Heliconius já são conhecidos. Um deles é a transferência de um 
antiafrodisíaco do macho para a fêmea durante a cópula, detectada em duas espécies até 
agora: H era/o (Gilbert 1976) e H melpomene (Schulz et ai. 2008). Nestas borboletas as 
fêmeas acasaladas emitem um forte odor (detectável pelo nosso olfato) proveniente de uma 
substância transferida pelos machos que as deixa repulsivas a estes, agindo como um 
reforçador da monandria. Este composto ficaria armazenado em glândulas dos últimos 
segmentos abdominais que, nos machos, correspondem a um par de estruturas quitinizadas, 
as valvas, que agarram o abdômen de sua parceira durante a cópula e, nas fêmeas, a um par 
de glândulas amarelas ("stink clubs") que se inflam e são expostas no momento da emissão 
dos voláteis (Emsley 1963, Gilbert 1976 e Schulz et ai. 2008). Gilbert (1976) sugere como 
possível origem para esta sinalização um feromônio ativo nos machos no final da fase de 
pupa, o qual permitiria a eles o reconhecimento sexual prévio quando procuram pupas do 
sexo oposto. Este feromônio pode então ter adquirido uma função dupla a partir do 
momento em que passou a ser transferido para as fêmeas, diminuindo a chance de re-cópula 
destas (competição espermática) e, posteriormente, minimizando para ambos os sexos o 
tempo gasto com cortejo a fêmeas acasaladas. Além do gênero He/iconius, o uso de 
antiafrodisíacos em Lepidoptera está relatado também apenas na família Pieridae 
(Andersson e/ ai. 2000, Andersson et ai. 2003 e Andersson et al. 2004) onde, ao contrário 
de Heliconius, a substância repelente se esgota após alguns dias nas fêmeas e estas voltam a 
se tomar atrativas e copular. 
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Numerosas observações casuais em viveiro (Aguiar e Araujo 1994 e Klein 
observações pessoais), têm constatado fêmeas de Heliconius erato phy/lis sendo 
intensamente cortejadas até pelo menos dois dias após a cópula - sendo que estas já 
possuem o odor característico do antiafrodisíaco imediatamente após o desacoplamento 
genital. Crane (1955), referindo-se às fêmeas acasaladas de H. erato hydara, aftnna ainda 
que "este odor, bem conhecido nesta espécie, parece não ter efeito sobre os machos 
cortesãos", e atribui a tal substância a função de defesa antipredatória. A evidência da 
função de antiafrodisíaco em H. erato provém de observações onde os machos pousados 
sobre uma pupa se agitavam e se afastavam ao aproximar deles uma fêmea acasalada com a 
glândula de cheiro exposta (Gilbert 1976). Já em H. melpomene a demonstração é mais 
experimental e se baseia em medidas de número de abordagens e duração de cortejo às 
remeas tratadas com tal substância (Schulz et a/. 2008). Mesmo assim, partindo-se do 
pressuposto de que o ritual de corte é composto por várias unidades discretas, a detecção de 
diferenças mais sutis, isto é, não apenas na duração total, mas também na composição e na 
estrutura temporal das interações da corte, pode gerar hipóteses mais enriquecedoras para o 
efeito do antiafrodisíaco sobre os machos. No entanto, diferenças deste tipo só podem ser 
verificadas após se conhecer o repertório comportamental que compõe a corte na espécie 
em estudo. 
Considerando a escassez de dados sobre a corte nas borboletas He/iconius e a 
relevância deste tema para se embasar e complementar estudos evolutivos e 
comportamentais dentro do grupo, o primeiro objetivo deste trabalho foi descrever o 
comportamento de corte de H. erato phy/lis. Em segundo lugar, visando esclarecer a 
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que constatam cortejo intenso às fêmeas alguns dias após a cópula, procurou-se responder 
como o comportamento de corte dos machos se altera perante fêmeas acasaladas. Do ponto 
de vista operacional, estas questões foram dividas em três objetivos específicos: 1) 
descrever as unidades comportamentais de machos e fêmeas em interação, 2) quantificar e 
comparar as unidades comportamentais dos machos perante fêmeas virgens e acasaladas e 
3) quantificar e comparar as transições de eventos das interações com fêmeas virgens e 
acasaladas . 
MATERIAIS E MÉTODOS 
Este estudo foi dividido em duas grandes etapas. A primeira consistiu na descrição 
das unidades comportamentais e foi realizada entre outubro de 2006 e maio de 2007; a 
segunda objetivou a quantificação das unidades comportamentais e das transições de 
eventos utilizando tanto fêmeas virgens quanto acasaladas, além de complementar os dados 
descritivos, e foi realizada entre dezembro de 2007 e abril de 2008 . 
Proveniência e criação dos indivíduos 
Todas as fêmeas utilizadas provinham de uma criação mantida em laboratório e 
viveiro, afim de que se tivesse garantia de sua virgindade e idade. Fêmeas fertilizadas 
obtidas de várias coletas em quatro populações naturais, além de outras provenientes da 
criação em laboratório que copularam posteriormente, eram mantidas em viveiros de 
aproximadamente 3x3x2m contendo plantas hospedeiras (Passiflora suberosa e P. mísera) 
e de outras espécies, proporcionando um ambiente semi-natural, além de se oferecer 




diariamente fontes artificiais de alimentação compostas de uma mistura"'a base de água, mel 
e pólen. Os ovos eram recolhidos todos os dias e levados ao laboratório, onde as larvas 
eram criadas com uma dieta diária de folhas de P. suberosa e sob temperatura (24-26°C) e 
umidade controlados até a eclosão do adulto. 
Na primeira etapa do estudo utilizaram-se fêmeas provenientes de 13 proles com 
paternidade conhecida além de uma parte proveniente de diversas proles criadas 
juntamente. Parte dos machos foi obtida das coletas de campo mencionadas acima e outra 
parte de sete proles diferentes criadas em laboratório. 
Na segunda etapa foram utilizadas fêmeas virgens provenientes de sete proles com 
paternidade conhecida além de uma parte proveniente de pelo menos cinco proles distintas 
criadas juntamente. A maior parte dos machos foi obtida de coletas realizadas em duas 
populações naturais e outra parte de seis proles com paternidade conhecida e de um 
conjunto formado por pelo menos cinco proles diferentes. 
Observações e filmagens 
Todas as observações foram feitas em dias com temperatura superior a 20°C, sem 
chuva e nem muito vento, no intervalo das 10:00 às 15:00 hs. 
Na primeira etapa as observações foram realizadas em viveiros de 3x3x3m ou de 
2x2x2m com as condições ambientais mencionadas em Proveniência e criação dos 
indivíduos. Em um viveiro eram mantidas apenas fêmeas virgens e em outro apenas 
machos. No momento da observação um macho era escolhido aleatoriamente, contanto que 
não tivesse sido utilizado no dia anterior, e introduzido no viveiro das fêmeas, realizando-se 
o método de observação animal-foca/ (Aitmann 1974) sobre este indivíduo por uma hora 
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ou até que ocorresse cópula. Sempre que o macho se aproximava de-uma fêmea, ou vice-
versa, a câmera era acionada, de modo que todas as interações sexuais fossem registradas. 
Algumas observações também foram feitas introduzindo-se uma fêmea no viveiro contendo 
machos, mas esta permanecia inativa na maior parte das observações, aparentemente sendo 
mais influenciada pelo estresse da manipulação do que os machos. Nesta etapa foram 
realizadas aproximadamente 52 horas de observação, das quais seis foram filmadas -
período no qual ocorreram 30 cópulas, das quais 20 foram filmadas. 
Na segunda etapa todas as observações foram realizadas em viveiros iguais de 
3x3x3m. No dia em que se constatava que uma fêmea havia eclodido em laboratório ela era 
introduzida em um viveiro vazio com as condições mencionadas acima, onde permanecia 
por um ou dois dias para aclimatação. Após este período considerou-se que a fêmea tinha, 
portanto, entre um e três dias de idade, já que havia a possibilidade de ela ter eclodido no 
dia anterior ao que se constatou. Assim, um ou dois dias depois da introdução da fêmea, um 
macho, mantido em um viveiro sem fêmeas, era introduzido naquele mesmo recinto. Neste 
momento era acionada a câmera e se filmava ininterruptamente a fêmea até o início da 
cópula ou, no máximo, por 20 minutos, de modo que todas as interações dela com o macho 
eram registradas integralmente. Foram filmados 31 casais com fêmeas diferentes até se 
obter 20 cópulas, as quais ocorreram com 15 machos diferentes, sendo que cinco destes 
foram usados duas vezes com pelo menos dois dias de intervalo entre as observações. 
As fêmeas que copulavam eram mantidas no viveiro por um, dois, ou três dias, 
quando se realizava a segunda observação utilizando um macho diferente do que copulou 
com esta e, do mesmo modo, a fêmea era filmada por 20 minutos. Assim, foram filmadas 
20 fêmeas e 15 machos diferentes - novamente nenhum tendo sido usado mais do que duas 
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vezes. 14 das 20 fêmeas e 13 dos 15 machos utilizados no primeiro grupo (cópulas com 
fêmeas virgens) foram utilizados também no segundo (fêmeas acasaladas). 
Foram feitos ainda dois grupos preliminares: um com 10 casais utilizando-se 10 
machos diferentes e cinco fêmeas (duas vezes cada) que haviam copulado a mais de 20 dias 
e outro com quatro casais utilizando-se quatro machos diferentes e duas fêmeas virgens 
com 22 e 23 dias de idade (duas vezes cada); todas filmadas durante vinte minutos nas 
mesmas condições das observações anteriores. 
Análise dos vídeos e quantificação 
Os vídeos da primeira etapa foram assistidos cuidadosamente em tempo real e, 
quando necessário, quadro a quadro (30 qps) através do software VirtualDubMod. A partir 
destes vídeos os comportamentos que ocorriam durante interações macho-fêmea foram 
descritos e categorizados em unidades comportamentais. 
Os vídeos da segunda etapa foram assistidos em tempo real e, com base nas 
unidades comportamentais já descritas, todas as interações macho-fêmea foram transcritas; 
considerando-se como interação todo movimento realizado por pelo menos um dos 
indivíduos enquanto próximos no mínimo cerca de cinco centímetros em pouso e 30 
centímetros em vôo. 
A partir das transcrições as unidades comportamentais dos machos foram 
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Freqüência = no de ocorrências I tempo de interação 
Proporção de Tempo Gasto = tempo de execução I tempo de interação 
Duração Média = tempo de execução I número de ocorrências 
Também foi considerada a variável qualitativa de ocorrência (sim/não) de cada 
unidade comportamental por casal. 
Para a obtenção das probabilidades de transição de eventos, os vídeos transcritos 
foram convertidos em matrizes de Markov, nas quais as linhas correspondem aos eventos 
precedentes e as colunas aos eventos sucessores. Assim, com base nas razões entre o 
número de vezes que cada transição ocorreu e o número total de ocorrências do evento 
precedente se obteve valores correspondentes a transições de Markov de primeira ordem, 
onde a chance de ocorrer um evento depende unicamente da ocorrência do evento 
imediatamente anterior (Fagen e Y oung 1978). Estes valores, que representam as 
probabilidades de cada transição, foram posteriormente reunidos em um fluxograma para as 
interações com iemeas virgens e outro com iemeas acasaladas . 
Análise estatística 
Os dados qualitativos (ocorrência) foram analisados através do Teste Qui-quadrado 
e os quantitativos (Freqüência, Proporção de Tempo Gasto e Duração Média) pelo Teste 
U de Mano-Whitney, ambos utilizando-se o software SPSS 15.0. Considerou-se o nível de 
significância de a.= 0,05 . 
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Foram identificadas 14 unidades comportamentais (Tabela I) durante as interações 
sexuais observadas, sendo sete exclusivamente dos machos, cinco exclusivamente das 
iemeas e duas em que ambos participam simultaneamente. Dentre estas, Sobrevôo 
estacionário (Figura IA), Exposição das androcônias (Figura lB), Dobramento do 
abdômen, Perseguição em vôo e Abertura e afastamento (Figura 1 D) ocorrem apenas entre 
machos e iemeas e, assim, podem ser considerados como comportamentos de corte. Isto 
não significa que as demais unidades não façam parte da corte, mas apenas que podem ser 
executadas também em outros contextos, como interações sociais (Interação em vôo, 
Inspeção e Pouso sobre asas), exploração do ambiente (Inspeção) e defesa contra 
predadores (Vibração posterior (Figura 1C), ver Crane 1955). Uma das unidades 
comportamentais, Abertura e afastamento (iemeas), parece ter relação com a idade, sendo 
mais comum quanto mais velha é a iemea. Além disso, este comportamento foi o único que 
nunca ocorreu em casais que copularam. Exposição das androcônias (machos), ao 
contrário, se destacou por ser a única unidade presente em todos os cortejos bem-sucedidos. 
A seqüência da corte pode ser dividida em cinco etapas: 
I) Encontro. Há duas possibilidades de encontro seguido de cortejo: a) o macho e a iemea 
se encontram em vôo ou b) o macho em vôo encontra a iemea em pouso. 
11) Macho e fêmea em vôo. Nesta etapa pode ocorrer Interação em vôo e/ou Perseguição em 
vôo. Se o casal não se separar, segue-se o pouso da iemea (etapa III) ou de ambos quase 
simultaneamente (etapa IV). 
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III) Macho em vôo e flmea em pouso. Nesta etapa o macho geralmente executa Inspeção 
e/ou Sobrevôo estacionário, mas algumas vezes também pode ocorrer Pouso sobre asas. A 
fêmea pode se manter imóvel, com as asas fechadas ou abertas, ou executar Vibração 
posterior, Contração, Rotação, Deslocamento e, nas mais velhas Abertura e afastamento. 
Se o casal não se separar, a fêmea levanta vôo e se inicia uma perseguição (etapa li) ou o 
macho pousa bem próximo a ela (etapa IV). 
IV) Macho e flmea em pouso. Nas cortes bem sucedidas o macho normalmente executa 
apenas Exposição das androcônias e Dobramento do abdômen. Em interações atípicas 
(muito duradouras ou com fêmeas acasaladas), contudo, pode ocorrer Batimento lento das 
asas e Toque com probóscide. Os comportamentos possíveis para as fêmeas são os mesmos 
da etapa III. Se o casal não se separar a remea pode levantar vôo e iniciar uma perseguição 
(etapa 11), o macho pode voltar a cortejar a remea em vôo (etapa III) ou ocorre o 
acoplamento genital (etapa V). 
V) Acoplamento genital. Após o Dobramento do abdômen e a Exposição das androcônias 
o macho prende sua genitália à da remea, diminui o batimento das asas e faz uma rotação 
até ficarem em sentido antiparalelo. Alguns segundos depois ambos fecham as asas e se 
mantêm assim durante a maior parte da transferência espermática. 
A seqüência mais simples possível para um cortejo bem-sucedido ocorre quando o 
macho encontra a fêmea em pouso e imediatamente pousa ao lado dela, executando apenas 
Exposição das androcônias e Dobramento do abdômen. Já as seqüências mais complexas 
ocorrem quando o macho encontra a remea em vôo e, durante a etapa ITI, a fêmea, ou 
durante a etapa IV, a fêmea ou o macho levantam vôo, alternando entre as fases li, ITI e IV 
várias vezes antes que ocorra a cópula ou que o casal se separe. Uma representação gráfica 
mais detalhada destas seqüências pode ser vista na figura 3, referente à segunda parte do 
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trabalho. A duração das interações contínuas de corte sucedidas por cópnla nas observações 
em que os casais estavam isolados (segunda etapa do trabalho) variou de cinco a 92 
segundos, considerando-se como o fim da interação o momento em que o macho inicia a 
rotação após o acoplamento genital. 
Comparação entre o cortejo a fêmeas virgens e acasaladas 
Das nove unidades comportamentais executadas pelos machos, apenas Toque com 
probóscide não foi quantificada por ser de dificil visualização. Em 18 dos vinte casais 
observados com fêmeas acasaladas, pelo menos um dos comportamentos considerados 
exclusivos para a corte (Perseguição em vôo, Sobrevôo estacionário, Exposição das 
androcônias e Dobramento do abdômen) ocorreram. Os valores de ocorrência em número 
de casais para cada unidade separadamente estão representados na Figura 2. Das oito 
unidades consideradas, duas tiveram diferença significativa: Exposição das androcônias e 
Dobramento do abdômen, que ocorreram com todas as fêmeas virgens que copularam. 
A Freqüência (Tabela II) diferiu significativamente para cinco unidades 
comportamentais: Sobrevôo estacionário, Exposição das androcônias e Dobramento do 
abdômen, mais freqüentes perante fêmeas virgens, e Interação em vôo e Batimento lento 
das asas, mais freqüentes perante fêmeas acasaladas. Devido à distribuição assimétrica dos 
dados, optou-se por representar Freqüência e Duração Média através das medianas. 
Para a Proporção de Tempo Gasto (Tabela III), três unidades tiveram diferença 
significativa: Exposição das androcônias, mais freqüente perante fêmeas virgens, e 
Interação em vôo e Batimento lento das asas, mais freqüentes perante fêmeas acasaladas. 
Assim, das três unidades que tiveram as médias mais altas perante fêmeas virgens -
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Perseguição em vôo (25,33%), Sobrevôo estacionário (20,31%) ~e Exposição das 
androcônias (35,53%)- totalizando 81,17% das interações, apenas uma, Exposição das 
androcônias, diferiu entre os dois grupos. Pouso sobre asas e Dobramento do abdômen 
foram considerados comportamentos instantâneos e, portanto, não foram quantificados 
quanto à Proporção de Tempo Gasto e Duração Média . 
A Duração Média (Tabela IV) de duas unidades diferiram significativamente: 
Sobrevôo estacionário, maior perante fêmeas acasaladas, e Exposição das Androcônias, 
maior perante fêmeas virgens. Sobrevôo estacionário, além da diferença estatística, teve 
ainda valores extremos bem contrastantes, com duração média máxima de 1 O contra 186 
segundos perante fêmeas virgens e acasaladas, respectivamente . 
Nos fluxogramas das Transições de eventos (Figura 3) pode-se notar pelo menos 
duas transições que têm uma grande chance de ocorrer (> 0,80) perante remeas virgens e 
que diminuíram para menos de 0,50 perante temeas acasaladas: Fêmea pousa ~ Sobrevôo 
estacionário e Macho pousa ~ Exposição das androcônias. Por outro lado, quatro 
transições que tinham uma chance menor que 0,50 de ocorrer perante fêmeas virgens 
aumentaram para mais de 0,80 perante as acasaladas: Inspeção ~ Se afastam, Macho 
pousa ~ Batimento lento das asas, Exposição das androcônias ~ Batimento lento das 
asas e Latência em pouso ~ Batimento lento das asas. Deste modo, pode-se dizer que a 
transição Macho pousa ~ Exposição das androcônias é substituída por Macho pousa ~ 
Batimento lento das asas nas interações com fêmeas acasaladas, enquanto que as demais 
diferenças citadas se devem a uma distribuição mais homogênea entre duas ou mais 
transições no grupo em que a probabilidade diminuiu. 
Dentre os 1 O casais observados com remeas acasaladas velhas, em apenas um o 
macho executou Sobrevôo estacionário, sendo que nos demais ocorreram apenas 
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comportamentos considerados de interações sociais. Nos quatro casaiSweom remeas virgens 
velhas a atividade sexual também foi baixa, com apenas um macho executando Sobrevôo 
estacionário uma vez e por menos de quatro segundos. Nestes dois grupos, contudo, foi 
marcante a alta freqüência com que algumas remeas executavam Abertura e afastamento ao 
serem abordadas pelos machos - comportamento que nunca ocorreu com as remeas jovens. 
Também foram contrastantes com as outras observações as numerosas abordagens que 
estas remeas faziam aos machos que estavam em repouso, pousando assim que o macho 
levantava vôo. 
DISCUSSÃO 
O comportamento de corte de H. erato phyllis 
A corte de H. erato phyllis é variável e complexa, principalmente no que diz 
respeito ao número de componentes e de transições de eventos; o que se reflete por fim na 
sua variação temporal. Esta caracterização encontra desde casos extremamente opostos na 
literatura, onde a corte é considerada "rápida e estereotipada" (Rutowski 1979) até alguns 
muito similares (Cordero 1993), onde se sugere que esta variabilidade pode refletir 
diferentes níveis de receptividade das remeas ou da qualidade intrínseca dos machos. A 
idade das remeas, geralmente relacionada com sua receptividade (Scott 1973) variou muito 
pouco na segunda parte deste estudo (dois dias). As características dos machos, contudo, 
não foram controladas e provavelmente foram responsáveis por parte desta variação. De 
fato, em insetos de um modo geral, persistência, intensidade, complexidade e número de 




componentes da corte podem ser usados pelas iemeas como indicadores de qualidades 
intrínsecas dos machos (Alcock e Thornhill 1983). 
Apesar dos vários componentes facultativos, uma das unidades comportamentais da 
corte, Exposição das androcônias, ocorreu em todas as interações que terminaram em 
cópula (o mesmo vale para Dobramento do abdômen, mas este é necessariamente o modo 
de aproximação das genitálias). Este comportamento, Exposição das androcônias já havia 
sido relatado para H erato hydara por Crane (1955) como a última etapa do cortejo, onde 
as "superfícies de fricção acinzentadas" das asas do macho ficam expostas. Estas 
superfícies correspondem à localização das androcônias no gênero Heliconius (Emsley 
1963) - escamas associadas à glândulas de secreção cujo uso durante o cortejo, através de 
diferentes exibições, é largamente difundido em borboletas (Boppré 1984). Em H erato 
phyllis a ocorrência persistente de Exposição das androcônias nos casos de cópula nos leva 
a sugerir que o sinal emitido seja usado no reconhecimento específico, sendo fundamental 
para a aceitação pela iemea. Boppré (1984), contudo, enfatiza a multiplicidade de efeitos 
que as androcônias podem ter em uma mesma espécie, agregando ao reconhecimento 
específico as funções de avaliação das condições fisiológicas dos machos pelas iemeas e de 
competição intra-sexual. Em Agraulis vanillae há um padrão comportamental semelhante 
(embora sem a exposição das "superfícies de fricção") igualmente importante para o 
sucesso da corte (Rutowski e Schaefer 1984), tendo sido possivelmente a forma ancestral 
do padrão encontrado em H erato. 
A unidade denominada aqui de Abertura e afastamento mostrou-se dependente de 
uma idade mais avançada da iemea e, possivelmente, de seu status reprodutivo. Além 
disso, é tentador atribuir a tal comportamento a função de rejeição, uma vez que nunca foi 
visto em ocasiões que terminaram em cópula e a disposição das asas da iemea claramente 
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impede a aproximação lateral do macho e o acesso ao abdômen dela (xer Figura lD). No 
entanto, apesar de várias posturas e movimentos de rejeição serem compartilhados entre 
diferentes espécies de borboletas (Scott 1973), não hâ qualquer registro deste 
comportamento na literatura . 
Além de Abertura e afastamento, mais duas unidades descritas para as fêmeas não 
constam no trabalho de Crane (1955): Contração e Rotação. O primeiro é muito sutil e é 
possível que não tenha sido identificado anteriormente ou mesmo que não tenha sido 
considerado relevante. Contudo, apesar de não ter sido quantificado, pode-se sugerir que 
funcione como um modo de aceitação pela fêmea. Primeiramente, ele ocorre em grande 
parte das interações que terminam em cópula. Em segundo, a postura que a fêmea assume, 
com as asas fechadas e aproximando as anteriores das posteriores, deixa mais exposta a 
extremidade do abdômen, sendo exatamente o contrârio da postura assumida em Abertura e 
afastamento. A Rotação, por outro lado, ocorre com pouca freqüência e vârias vezes com 
baixa intensidade (a fêmea faz um giro de poucos graus) enquanto o macho executa 
Sobrevôo estacionário, quando é possível que sirva para otimizar a captação de algum sinal 
químico ou mecânico (correntes de ar), ou quando ele jâ está pousado, quando a fêmea 
pode estar ajustando sua posição para o acoplamento das genitâlias . 
Das unidades comportamentais dos machos, além de Exposição das androcônias, 
citada acima, Perseguição em vôo, Sobrevôo estacionário e Toque com probóscide também 
são relatados no trabalho de Crane (1955); este último sendo considerado um 
comportamento atípico, mais freqüente em machos que jâ estão cortejando a fêmea por 
muito tempo sem sucesso. É possível que o mesmo ocorra com H erato phyllis, já que nas 
ocasiões em que a fêmea estâ receptiva o macho gasta pouco tempo pousado ao lado dela, 
executando apenas Exposição das androcônias e Dobramento do abdômen por alguns 
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segundos antes do acoplamento genital. O padrão motor correspondente ao Sobrevôo 
estacionário também é encontrado em Dryas iulia alcionea (Mega 2008) e ~Agraulis 
vanillae (Rutowski e Schaefer 1984), pertencentes a gêneros basais de Heliconiini, 
enquanto que Perseguição em vôo está relatado apenas para a primeira espécie (contudo, a 
técnica utilizada para expor as fêmeas de A. vanillae aos machos, presas a um barbante, 
pode ter impedido a identificação deste comportamento). 
As constantes abordagens aos machos feitas pelas fêmeas virgens com mais de 20 
dias sugerem a solicitação de cortejo por estas, uma vez que parecem não ser mais atrativas 
e respondem ao levantar-vôo dos machos da mesma forma que as fêmeas receptivas o 
fazem quando cortejadas, ou seja, pousando rapidamente. Crane (1955) relatou observações 
que sugeriam o mesmo em H. erato hydara e, de fato, a solicitação de cortejo pelas fêmeas. 
em alguns casos associados com a idade, não é um fenômeno raro em borboletas (Rutowski 
1 980, Krebs 1988, Hiroki e Obara 1998, Daniels 2007 e Mega 2008). Ê possível que o alto 
investimento parenta! feito pelos machos através do espermatóforo tenha sido o responsável 
pela origem deste tipo de comportamento (Rutowski 1984). 
Cortejo a fêmeas virgens e acasaladas 
Os dados apresentados aqui confirmam a idéia originada por observações casuais de 
que fêmeas de H. erato phyllis continuam sendo atrativas sexualmente pelo menos até dois 
dias após a cópula. Uma vez que se trata de uma espécie monândrica, o assédio dos machos 
a fêmeas acasaladas pode ser considerado um cortejo não-adaptativo. Esta constatação, no 
mínimo, deixa dúvidas sobre o modo de funcionamento do antiafrodisíaco transferido pelos 
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machos durante a cópula (Gilbert 1976, Schulz et ai. 2008) e corrobõra a observação de 
Crane (1955) de que este odor não impede o assédio às fêmeas acasaladas. 
O cortejo que os machos realizam perante fêmeas virgens e acasaladas difere 
qualitativa e quantitativamente quanto à sua composição e estrutura temporal. As diferenças 
qualitativas encontradas reafirmam a importância da Exposição das androcônias para a 
ocorrência de cópula e revelam a ausência deste comportamento em quase todas as 
interações com fêmeas acasaladas, do mesmo modo que Dobramento do abdômen. A 
Exposição das androcônias teve também uma diminuição perante fêmeas acasaladas para 
todas as variáveis quantitativas medidas e, ainda, na probabilidade de uma transição que 
leva a este comportamento. Sobrevôo estacionário, apesar de ter diminuído a freqüência, 
aumentou muito sua Duração Média perante fêmeas acasaladas e, das três unidades que 
totalizaram mais de 80% da Proporção de Tempo Gasto perante fêmeas virgens, foi a única 
que manteve uma fração grande nas interações com as acasaladas. Olhando para estas duas 
unidades comportamentais dentro do ritual de corte como um todo é importante notar que 
Sobrevôo estacionário ocorre em uma fase intermediária da seqüência, antes do macho 
pousar, enquanto que Exposição das androcônias consiste na última fase, sendo executada 
simultaneamente com o Dobramento do abdômen e precedendo imediatamente o 
acoplamento genital. O conjunto destas diferenças, assim, pode ser interpretado como um 
bloqueio na seqüência de corte; inicialmente na transição Sobrevôo estacionário 7 Macho 
pousa, resultando na maior Duração Média do primeiro, e, após o macho pousar ao lado da 
fêmea (supostamente exausto, mas ainda atraído por ela), na transição Macho pousa 7 
Exposição das androcônias, que é substituída por Macho pousa 7 Batimento lento das 
asas, resultando na ausência de Exposição das androcônias e Dobramento do abdômen. 
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As observações feitas com fêmeas velhas, apesar de preliminares, apontam para 
uma queda acentuada da atratividade destas com o aumento da idade, tanto as virgens 
quanto as acasaladas, uma vez que ocorreram praticamente apenas interações sociais e de 
curta duração. Isto também está de acordo com as aparentes solicitações de cortejo 
realizadas por algumas destas fêmeas, mas contraria a maior ocorrência de Abertura e 
afastamento neste grupo, desde que o consideremos como um comportamento de rejeição . 
Conflito entre sinais de atração e repulsão? 
As conclusões obtidas até aqui levantam duas perguntas principais: 1) Por que as 
fêmeas que já copularam continuam sendo cortejadas pelo menos até dois dias depois? 2) 
Como explicar as alterações que ocorrem na corte perante fêmeas acasaladas? A hipótese 
que será sugerida a seguir retoma a primeira alternativa de acasalamento de H erato 
phyllis: o cruzamento pupal. As pupas desta espécie são extremamente crípticas, sendo 
facilmente confundidas com folhas secas em meio à vegetação, e provavelmente não são 
localizadas apenas visualmente pelos machos. Em H hewitsoni, que também realiza 
cruzamento pupal, Deinert (2003) encontrou um padrão de visitações às pupas pelos 
machos que sugere a existência de um feromônio de atração. Além disso, a discriminação 
entre machos e fêmeas aumenta após o sexto dia de maturação pupal, quando faltam apenas 
cerca de três dias para a eclosão do adulto. Crane (1955), antes mesmo de ter conhecimento 
do cruzamento pupal, constatou em H erato hydara um odor presente nos indivíduos 
prestes a eclodir, principalmente fêmeas, e perceptível até cerca de dois dias depois, 
aparentemente exalado da região distai do abdômen. Se existe um feromônio de atração 
emitido pelas fêmeas durante os últimos dias da fase de pupa, importante para que os 
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machos as localizem, e este feromônio permanecer ativo por alguns diél$ após a eclosão, as 
fêmeas jovens acasaladas teriam dois sinais químicos antagônicos: o feromônio de atração e 
o antiafrodisíaco. Se o segundo não for suficiente para inibir completamente o sinal do 
primeiro se espera que os machos continuem cortejando estas temeas, correspondendo ao 
cortejo não-adaptativo demonstrado neste estudo. As alterações do cortejo perante temeas 
acasaladas, assim, seriam resultado do conflito entre os sinais de atração e repulsão, de 
modo que o antiafrodisíaco atuaria principalmente inibindo o pouso do macho seguido pela 
Exposição das androcônias. A quase ausência de cortejo às fêmeas velhas, tanto virgens 
quanto acasaladas, está de acordo com esta proposta, uma vez que elas não teriam mais o 
feromônio de atração, importante apenas na fase de pupa Em mariposas tal redução da 
síntese de feromônios sexuais em fêmeas velhas parece ser determinada pelo declínio da 
competência da glândula produtora (Delisle e Simard 2003). Apesar da carência de estudos 
fisiológicos deste tema em borboletas, é possível que algo similar ocorra. Tratando-se de 
uma espécie monândrica e que copula precocemente, a freqüência de fêmeas velhas ainda 
virgens na natureza deve ser muito baixa, de modo que não teria havido uma pressão 
seletiva forte o suficiente para manter a síntese de feromônios de atração após certa idade . 
Resumindo, as duas questões levantadas a posteriori neste estudo - por que temeas 
acasaladas são cortejadas e como explicar as alterações na corte- podem ser resolvidas por 
um modelo onde a atratividade das fêmeas é mediada pela sua idade e status reprodutivo; o 
primeiro determinando o nível do feromônio de atração e o segundo a presença do 
antiafrodisíaco (Figura 4) . 
Uma variante sutil e não excludente deste modelo é que o bloqueio da corte seria 
causado pela ausência de um sinal emitido pelas fêmeas acasaladas, do mesmo modo que 
parece ocorrer na borboleta Lycaeides idas (Lycaenidae) (Pellmyr 1982). Isto poderia ser 
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causado por uma queda abrupta na receptividade das remeas após a cópwla ou pela inibição 
química do sinal de atração por meio do composto transferido pelos machos. Este estudo 
teve seu foco sobre as alterações comportamentais dos machos, já que em borboletas este é 
o sexo mais ativo no cortejo e se pretendia verificar como ele se altera em relação ao 
antiafrodisíaco. No entanto, caso se detecte futuramente alterações comportamentais 
também nas remeas, isto pode dizer algo a mais sobre a receptividade destas, enquanto que 
o comportamento dos machos nos permite inferir mais a respeito da atratividade . 
Além de medir e comparar o comportamento das ftmeas virgens com o das 
acasaladas, o modelo proposto neste estudo pode ser verificado analisando-se também o 
cortejo a remeas em diversas categorias de idade, a fim de se obter uma curva para a 
mudança da atratividade associada com o envelhecimento. Trabalhos experimentais que 
analisem o efeito do antiafrodisíaco separadamente de outros sinais sobre os machos são 
igualmente necessários. Por fim, é importante verificar se em outras espécies de Heliconius, 
com e sem cruzamento pupal, ocorre cortejo às remeas nos dias seguintes à cópula do 
mesmo modo que em H erato phyl/is . 
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Pouso sobre asas 
Batimento lento das asas 
Exposição das androcônias 
Dobramento do abdômen 
Toque com probóscide 
DESCRIÇÃO 
MACHO 
Em vôo, o macho se aproxima da fêmea em pouso com o corpo 
direcionado para ela, de modo semelhante como o faz diante de 
flores ou outros objetos do ambiente que o atraiam. 
O macho permanece em vôo acima da fêmea em pouso (5-15 
em) sem se deslocar consideravelmente (Figura 1A). 
O macho em vôo, ao se aproximar de uma fêmea em pouso, 
coloca as pernas sobre as asas anteriores dela rapidamente (< 2 
seg. na maioria das vezes). 
Em pouso, próximo(< 3 em) da fêmea, o macho abre e fecha as 
asas lentamente. 
Em pouso, próximo (< 3 em) da fêmea, o macho bate as asas 
rapidamente sem abri-las muito e afasta um pouco as anteriores 
das posteriores, expondo a margem posterior dorsal das 
anteriores, onde se localizam as androcônias (Figura 1 B). 
Em pouso, próximo(< 3 em) da fêmea, geralmente em sentido 
paralelo ou levemente oblfquo a ela, o macho curva o abdômen 
em sua direção. Na maioria das vezes é executado 
simultaneamente com Exposição das androcônias. 
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Tabela I (continuação). 
UNIDADE COMPORTAMENTAL 
Interação em vôo 





Abertura e afastamento 
DESCRIÇÃO 
MACHO E F~MEA 
Qualquer encontro em vôo que não dê inicio a uma perseguição, 
mas que seja seguido por uma mudança na trajetória de pelo 
menos um dos indivíduos. 
O macho persegue a fêmea em um vôo veloz com mudanças 
repentinas de direção, tocando-a com freqüência principalmente 
nas regiões posterior e ventral. 
F~MEA 
Em pouso, a fêmea afasta um pouco as asas anteriores das 
posteriores, abre e vibra as posteriores e empina o abdômen em 
cuja extremidade é exposta uma glândula de cor amarelada 
(Figura 1C). 
Em pouso e com as asas fechadas, a fêmea aproxima as 
anteriores das posteriores, aumentando a área de sobreposi«;ao 
entre elas. 
Em pouso, sem se deslocar, a fêmea gira em graus variados, 
mudando a sua orientação em relaçao ao macho . 
A fêmea se afasta do macho caminhando ou através de vôos 
breves(< 2 seg.) . 
Em pouso, a fêmea abre as asas e afasta as anteriores das 
posteriores, expondo a margem dorsal anterior das asas 
posteriores (Figura 1 0) . 
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Tabela 11. Freqüência (ocorrências por segundo de interação) das unidades comportarnentais dos machos em interações com fêmeas 
virgens (n = 20) e acasaladas (n = 20) de H erato phyllis. As unidades que diferiram significativamente (a = 0,05) estão com as 
medianas mais altas em negrito. 
UNIDADE COMPORT AMENT AL 
Interação em vôo 
Perseguição em vôo 
Inspeção 
Sobrevôo estacionário 
Batimento lento das asas 
Exposição das androcônias 
Pouso sobre asas 
Dobramento do abdômen 
MÍNIMO- MÁXIMO 
Virgens Acasaladas 
0,000- 0,250 0,000- 0,600 
0,000- 0,082 0,000 - 0,079 
0,000-0,167 0,000- 0,355 
0,000 - 0,200 0,000- 0,056 
0,000- 0,043 0,000- 0,033 
0,011 - 0,200 0,000- 0,014 
0,000-0,167 0,000 - 0,033 












127,0 (p = 0,044) 
137,0 (p = 0,083) 
138,5 (p = 0,093) 
37,0 (p < 0,001) 
130,0 (p = 0,029) 
1,0 (p < 0,001) 
171 ,0 (p = 0,367) 
10,0 (p < 0,001) 
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Tabela 111. Proporção de Tempo Gasto(%) com cada unidade comportamental dos machos em interações com fêmeas virgens (n = 
20) e acasaladas (n = 20) de H. erato phyllis. As unidades que diferiram significativamente (a= 0,05) estão com as médias mais altas 
em negrito (apenas neste caso se utilizou a média por se tratarem de porcentagens). 
UNIDADE COMPORTAMENT AL 
Interação em v6o 
Perseguição em vóo 
Inspeção 
Sobrevôo estacionário 
Batimento lento das asas 





0,00-42,03 0,00 - 61 ,84 












23,67 (U = 118; p = 0,023) 
8,33 (U = 130; p = 0,054) 
14,15 (U = 131 ; p = 0,059) 
31,24 ( U = 187; p = O, 725) 
22,13 (U = 116; p = 0,009) 
0,26 (U =O; p < 0,001) 
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Tabela IV. Duração Média (seg.) das unidades comportamentais dos machos e da interação completa (todo o tempo em que os 
indivíduos estavam próximos com pelo menos um deles se movendo) perante fêmeas virgens e acasaladas de H erato phyllis. As 
unidades que diferiram significativamente (a = 0,05) estão com as medianas mais altas em negrito. Entre parênteses está o n amostrai 
de cada unidade, que corresponde ao número de casais em que a mesma ocorreu. 
UNIDADE COMPORTAMENT AL MINIMO- MÁXIMO MEDIANA u 
Virgens Acasaladas Virgens Acasaladas 
Interação em vôo 1,00-7,00 1,67-7,44 2,00 (n = 10) 2,70 (n = 16) 62,0 (p = 0,341) 
Perseguição em vôo 2,00-34,00 2,00-8,00 5,88 (n = 14) 4,67 (n = 13) 56,5 (p = 0,094) 
Inspeção 1,00-5,50 1,00-10,00 1,38(n=12) 1,92 (n = 17) 86,5 (p = 0,488) 
Sobrevôo estacionário 1,00-10,00 2,00- 186,00 2,60 (n = 19) 14,83 (n = 16) 35,5 (p < 0,001) 
Batimento lento das asas 2,00-18,67 10,00-46,75 11 ,75(n=4) 9,83 (n = 11) 10,0 (p = 0,117) 
Exposição das androcônias 2,50-18,00 1,00-2,67 6,25 (n = 20) 2,50 (n = 3) 1,5 (p = 0,009) 
Interação completa 4,00-77,00 1,67- 370,00 19,00 (n = 20) 6,91 (n = 20) 129,5 (p = 0,057) 
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Figura 1. Algumas unidades comportamentais da corte de H erato phyllis (imagens 
capturadas de vídeos). As descrições encontram-se no etograma (Tabela 1). A) Macho 
executando Sobrevôo estacionário; B) Macho executando Exposição das androcônias; note 
a região acinzentada na borda das asas anteriores, onde se localizam as androcônias. C) 
Fêmea executando Vibração posterior; pode-se ver a glândula amarelada exposta na 
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Figura 2. Ocorrência de cada unidade comportamental em número de casais dentre os 20 
observados com fêmeas virgens e acasaladas. As diferenças significativas (Qui-quadrado 
a= 0,05) estão assinaladas com *. Interação em vôo (IV) (X2 = 1 ,385; p = 0,239), 
Perseguição em vôo (PV) (X2 = 0,037; p = 0,847), Inspeção (J) (X2 = 0,862; p = 0,353), 
Sobrevôo estacionário (SE) (X2 = 0,257 p = 0,612), Batimento lento das asas (BL) (X2 = 
3,267; p = 0,071), Exposição das androcônias (EA) (X2 = 12,565; p < 0,001), Pouso sobre 
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(B) Interações com fêmeas acasaladas 
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Tipo de seta e intervalo de probabilidades: 
................ 0,21-0,30 0,51 -0,60 
0,81-0,90 
----- 0,31-0,40 0,61-0,70 
- - - -- 0,41-0,50 0,71 -0,80 0,91 -1 ,00 
Figura 3. Fluxograma de interações com fêmeas virgens (A) (n = 20) e acasaladas (B) (n = 
20) baseados em Transições de Markov de primeira ordem (ver Materiais e Métodos). 
Estão representadas apenas as transições com probabilidade maior que 0,20. A primeira 
linha de retângulos inclui o encontro (etapa I) da fêmea em vôo e a etapa II do cortejo, onde 
ambos indivíduos estão em vôo; a segunda linha inclui o encontro da fêmea em pouso e a 
etapa III, onde o macho (M) está em vôo e a fêmea (F) em pouso; e a terceira linha as 
etapas IV e V, onde ambos estão em pouso. A espessura das setas é proporcional à 
probabilidade da transição, que está indicada sobre ela (ver legenda acima), e entre 
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Figura 4. Modelo para a atratividade das fêmeas de H. erato phyllis mediada pela idade e 
~ pelo status reprodutivo. Todas as fêmeas jovens teriam o feromônio de atração, importante 
~ 
~ 
na fase de pupa, e todas as acasaladas teriam o antiafrodisíaco transferido pelos machos. A 
~ permanência do feromônio de atração nas fêmeas jovens acasaladas seria o responsável 
~ 
~ pelo cortejo não-adaptativo, o conflito deste sinal com o do antiafrodisíaco resultaria no 
~ I' 
~ 
bloqueio da seqüência de corte e a ausência do feromônio de atração em fêmeas velhas 
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